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Abstract. Morphological modifications inducedby Tetradiplosis panghitruz (Diptera: Cecidomyiidae) 
in stems of Prosopis caldenia Burkart (Fabaceae). Representatives of a recently described species of 
Tetradiplosis Kieffer & Jorgensen (Diptera: Cecidomyiidae) induce galls in stems of Prosopis caldenia Burkart 
(Fabaceae). The modifications on plant tissues during the development of the gall were studied, as well as their 
relationship with the life cycle of the inducer. Galls were collected in a field belonging to the Universidad Nacional 
de La Pampa, Santa Rosa, La Pampa, Argentina. In summer, females of Tetradiplosis panghitruz lay their eggs 
individually on the epidermis of stems developed in the previous spring. Eggs hatch and larvae move through the 
egg corion and the stem epidermis to penetrate the internal tissues of the stem. The first modification induced 
by the larvae is the increased size of cells in the cortical parenchyma. Once inside the stem, the larva induces the 
formation of a cell chamber in the xylem. Galls induced by T. panghitruz are uni, bi, or plurilocular with a single 
larva per chamber. Immature stages of the gall inducer develop entirely inside the gall. The plant tissue which 
undergoes the most significant modifications during gall formation is the secondary xylem. The main body of the 
gall is composed by anomalous xylem, strata of sclerenchymatic xylem cells which constitute the chamber walls, 
and nutritive cells which are in contact with the larva. 
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Resumen. En los tallos del calden, Prosopis caldenia Burkart (Fabaceae) una especie recientemente descripta 
en el genero Tetradiplosis Kieffer & Jorgensen (Diptera: Cecidomyiidae) induce agallas. Se estudiaron las modi¬ 
ficaciones en los tejidos vegetales durante el desarrollo de la agalla y en relation al ciclo de vida del inductor. Las 
agallas estudiadas fueron colectadas de caldenes ubicados en el Campo de Ensenanza de la Universidad Nacional 
de La Pampa, Santa Rosa, La Pampa, Argentina. La hembra de Tetradiplosis panghitruz coloca los huevos indi- 
vidualmente sobre la epidermis de los tallos desarrollados en la primavera. La larva emerge, atraviesa la cubierta 
del huevo y la epidermis caulinar para ingresar a los tejidos internos del tallo. Las primeras modificaciones del 
inductor involucran el aumento de tamano de las celulas del parenquima cortical. Una vez en el interior del tallo 
la larva forma la camara larval en el xilema. Las agallas de T. panghitruz son uni, bi o multicamerales, con una 
larva por camara. Los estados inmaduros del inductor se desarrollan completamente en el interior de la agalla. 
El tejido que experimenta las principales modificaciones inducidas por T. panghitruz es el xilema secundario. El 
cuerpo de la agalla esta formado por el xilema anomalo, estratos de celulas xilematicas esclerenquimaticas que 
forman las paredes de las camaras larvales y el tejido nutritivo que esta en contacto con la larva. 

Palabras clave: Anatomfa, agallas, Cecidomyiidae, Prosopis, xilema. 


INTRODUCCION 

El concepto moderno de agalla entomogena 
considera que la agalla es una expresion morfolo- 
gica de una serie de adaptaciones de la planta hos- 
pedera para contener al insecto inductor (Raman, 
2007). El insecto inductor genera una perturba¬ 


tion en el patron de crecimiento y altera el proceso 
de diferenciacion en la planta hospedera resultan- 
do en una estructura simetrica, la agalla (Raman, 
2007). En general la agalla provee protection y 
nutrition al insecto inductor y en muchos casos 
soporta una comunidad de organismos parasitoi- 
des e inquilinos representando un microhabitat 
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para una comunidad discreta de organismos espe- 
cializados (Ferraz & Monteiro, 2003; Maia, 2012; 
Raman, 2007; Stone & Schonrogge, 2003). 

Se han registrado agallas en todos los organos 
vegetales y el proceso de formacion y las carac- 
teristicas estructurales de la agalla estan princi- 
palmente relacionadas a la especie inductora mas 
que al organo afectado, a la especie hospedera y 
a los factores ambientales (Abrahamson et al., 
1998; Stone & Cook, 1998; Dorchin et al., 2003; 
Stone & Schonrogge, 2003; Kraus, 2009; Mendes 
de Sa et al., 2009). Las agallas mas complejas 
estructuralmente muestran una diferenciacion 
de capas de tejidos vegetales especializados para 
la proteccion y para la nutrition del inductor 
(Stone & Schonrogge, 2003; Kraus, 2009). Entre 
las agallas mas complejas se destacan las indu- 
cidas por algunas especies de Cecidomyiidae 
(Diptera) (Arduin & Kraus, 1995; Rohfritsch, 
1999; 2010; Mendes de Sa et al., 2009; Marini- 
Fillho & Fernandes, 2012). Los estudios anato- 
micos de las agallas de cecidomidos muestran 
zonas de tejidos especializados bien definidas 
estructuralmente como una zona interna de ce- 
lulas nutritivas que limit a la camara larval, una 
zona de proteccion frecuentemente con celulas 
lignificadas y en algunos casos un tejido de re- 
serva (Arduin & Kraus, 1995, Rohfritsch, 1999; 
Dorchin et al., 2002; Kraus et al., 2003; Oliveira 
& Isaias, 2010; Oliveira et al., 2010). Estudios re- 
cientes muestran que hay variaciones citologicas 
e histoquimicas entre estas zonas especializadas 
y entre los estados de maduracion de las agallas 
(Oliveira et al., 2010). La continua actividad de 
alimentation del cecidomido gallicola estimula la 
formacion estructural de la agalla y mantiene las 
variaciones histoquimicas en los tejidos afecta- 
dos (Cook, 1904; Price etal., 1987; Oliveira et al., 
2010; Rohfritsch, 2010). Asi, el sitio dentro de la 
camara larval donde la larva se alimenta deter- 
mina la forma de la agalla (Price et al., 1987). 

En cecidomidos gallicolas, la estrategia del 
ciclo de vida esta estrechamente relacionada a la 
fenologia de la especie hospedadora (Tolentino 
Campos et al., 2010). Yukawa & Rohfritsch 
(2005) describen distintos tipos de historias de 
vida en relation al sitio donde el inductor pasa el 
invierno y el estadio de desarrollo invernante. 

En Argentina se han registrado agallas de 
Cecidomyiidae en especies de Prosopis (Kieffer 
& Jorgensen, 1910; Gagne, 1994; Carabajal de 
Belluomini & Fiorentino, 2006; Carabajal de 
Belluomini etal., 2009). En particular, en Prosopis 
caldenia fueron descriptas recientemente dos es¬ 
pecies, Tetradiplosis panghitruz Martinez y T. 


rayen Martinez (Diptera: Cecidomyiidae) sobre 
tallos jovenes e inflorescencias respectivamente 
(Martinez et al., 2013). En las agallas caulinares, 
los estados inmaduros de T. panghitruz comple- 
tan su desarrollo en el interior de la agalla, en la 
camara larval, y los adult os emergen a principios 
del verano. Estas agallas frecuentemente son 
colonizadas durante su desarrollo por especies 
de insectos parasitoides, inquilinos o cleptopa- 
rasitos y luego de la emergencia de los adultos, 
son ocupadas por otras especies de artropodos 
(Martinez et al., 2013). Las agallas caulinares 
fueron descriptas morfologicamente como engro- 
samientos multicamerales que se producen uni- 
formemente en toda la circunferencia del tallo y 
se ha sugerido que el tejido afectado por la acti¬ 
vidad de T. panghitruz es el xilema secundario o 
leno (Martinez, 2009). Hasta el momento no hay 
estudios anatomicos de estas agallas. 

El calden, P caldenia es la especie arborea 
dominante de las formaciones boscosas que se 
desarrollan dentro de la provincia de La Pampa. 
Es endemica de la Republica Argentina y su area 
de distribucion abarca el sur de la Provincia de 
Cordoba, el norte de La Pampa y el suroeste de 
San Luis (Cabrera, 1976). El espinal constituye 
un sistema clave en la distribucion geografica de 
muchas especies animales hacia el sur, ya que 
comprende los bosques mas australes del domi- 
nio chaqueno bordeados por pastizales pampea- 
nos hacia el este y por el gran arbustal del mon¬ 
te hacia el oeste (Arturi, 2005). En las ultimas 
decadas, el impacto del avance de las practicas 
agricolas, la tala, los incendios descontrolados y 
reiterados y el pastoreo resultan en un deterioro 
del ecosistema y en la reduction del area de dis¬ 
tribucion de Prosopis caldenia (Arturi, 2005). 

El presente trabajo es una contribution para 
aumentar los conocimientos sobre la biologia del 
calden, en particular sobre la interaction planta 
- fitofago y sobre la biodiversidad de la artropo- 
dofauna asociada a las agallas de P caldenia. Los 
objetivos de este estudio son identificar el tipo 
de estrategia del ciclo de vida de T. panghitruz, 
diferenciar los estadios de desarrollo de la aga¬ 
lla y describir las modificaciones inducidas por 
T. panghitruz en los tejidos caulinares de P cal¬ 
denia. La information generada puede ser utili- 
zada para apoyar y fundamentar las acciones de 
proteccion y conservation del caldenal como eco¬ 
sistema nativo, endemico, natural y de gran im- 
portancia por la diversidad biologica que alber- 
ga y para futuros estudios fitosanitarios de esta 
especie arborea nativa, endemica y de multiples 
aplicaciones socio-culturales y economicas. 
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MATERIALES Y METODOS 

El sitio de estudio (36° 33" Sur y 64° 18" 
Oeste) esta ubicado en el Campo de Ensenanza 
de la Universidad Nacional de La Pampa. Se co- 
lectaron mensualmente agallas y tallos normales 
de P caldenia , de septiembre de 2010 a marzo 
de 2013. El material fue fijado con FAA (alcohol 
96° - agua destilada - formol - acido acetico glacial 
en proportion 10:7:2:1) y posteriormente preser- 
vado en alcohol 70°. Se examinaron diez agallas 
de cada fecha de colecta y se registro el estado 
de desarrollo del inductor en cada agalla. Se rea- 
lizaron cortes transversales y longitudinales de 
las muestras a mano alzada. Las tecnicas de tin- 
cion utilizadas fueron la coloracion con azul de 
toluidina en solution acuosa como colorante me- 
tacromatico, la coloracion directa con safranina, 
la coloracion combinada sucesiva doble con safra¬ 
nina a saturacion en alcohol 80° y verde rapido a 
saturacion en alcohol etilico absoluto, y se utilizo 
lugol para detectar el almidon (D’Ambrogio de 
Argiieso, 1986). El material fue observado con 
microscopio estereoscopico y optico. Las fotogra- 
fias fueron obtenidas con camara digital Sony 
16,1 MP adaptadas sobre el ocular 10 X y 16 X. 

Para el analisis de la anatomia del tallo de P 
caldenia sin agallas se siguieron las descripcio- 
nes de Cozzo (1951), Tortorelli (1956) y Castro 
(1994). 

RESULTADOS 

Anatomia de tallo de R caldenia sin agallas 

En el presente estudio se examinaron pre- 
dominantemente tallos con 1 a 3 anillos de cre- 
cimiento del xilema secundario. Los tallos jove- 
nes (Fig. l.A), en el primer ano de crecimiento 
presentan la epidermis uniestrata con tricomas 
simples unicelulares. En position subepidermica 
se observan 2-3 estratos de colenquima, luego 
parenquima cortical con cloroplastos y hacia el 
interior un anillo incompleto de paquetes de fi- 
bras rodeando los tejidos vasculares y la medula 
parenquimatica. Las celulas del parenquima me- 
dular son de contorno redondeado y usualmente 
contienen amiloplastos. Entre los paquetes de fi- 
bras se observan grupos de esclereidas. Los tallos 
en el comienzo del crecimiento secundario pre¬ 
sentan restos de epidermis sobre la peridermis 
en formation. En el floema secundario, las fibras 
floematicas estan dispuestas en estratos bien de- 
finidos. En el floema y en el parenquima cortical 
se distinguen cristales romboidales. El xilema se¬ 
cundario es no estratificado y difuso, los vasos es¬ 


tan dispuestos en forma solitaria o son multiples 
en grupos de 2-4 vasos. Los vasos aislados son de 
section circular y en el corte longitudinal mayo- 
ritariamente presentan trayecto rectilineo. Los 
anillos de crecimiento estan bien definidos y se 
distinguen por la diferencia de tamano entre los 
vasos de primavera y los de verano y por la predo- 
minancia de fibras en el leno de verano (Fig. l.B). 
Al inicio de cada anillo hay parenquima marginal 
y en el final hay escaso parenquima marginal y 
abundantes fibras. El parenquima axial paratra- 
queal es confluente y mas abundante que el apo- 
traqueal, difuso y escaso (Fig. l.C). Las celulas 
parenquimaticas axiales son rectangulares, con 
paredes celulares relativamente delgadas a grue- 
sas y numerosas puntuaciones. Las fibras axiales 
son abundantes, tienen los extremos aguzados 
y las paredes celulares gruesas y lignificadas, es 
frecuente que contengan almidon. El almidon 
es abundante en el parenquima xilematico axial 
(Fig. l.D). El parenquima lenoso radial forma ra¬ 
dios uniseriados a pluriseriados (Fig. l.E). Son 
radios homogeneos, homocelulares y las celulas 
tienen la pared celular relativamente delgada 
con abundantes puntuaciones, algunas con cris¬ 
tales romboidales. 

Desarrollo de la agalla de Tetradiplosis 
panghitruz 

En el area de estudio los caldenes rebrotan a 
fines de octubre (primavera), florecen en noviem- 
bre y diciembre (primavera y verano), fructifican 
en febrero (verano) y pierden las hojas en mayo 
(otono), despues de las primeras heladas fuertes, 
acorde a Cano (1988). 

Los adultos de T. panghitruz emergen a princi- 
pios del verano. La hembra ovipone en tallos jove- 
nes en activo crecimiento y coloca los huevos indivi- 
dualmente sobre la epidermis del tallo. Los huevos 
quedan separados entre si pero dispuestos en hilera 
a lo largo del tallo (Fig. 2.A). La oviposicion predo¬ 
minant emente es sobre una cara del tallo. 

La larva I emerge y perfora un extremo de la 
cubierta del huevo para alcanzar los tejidos vege- 
tales. La cubierta del huevo queda adherida so¬ 
bre la superficie del tallo cubriendo la entrada de 
la larva. En esta zona se observa una hendidura 
con la epidermis y las capas de celulas subepider- 
micas danadas. Debajo, el parenquima cortical y 
el parenquima situado entre los paquetes de fi¬ 
bras estan alterados por un aumento del tamano 
de las celulas (Figs. 2.B, C). En consecuencia, la 
zona proxima a la entrada de la larva presenta 
un leve aumento de espesor, imperceptible a sim¬ 
ple vista. A principio del otono, se encuentra la 


4 


Revista del Museo Argentino de Ciencias Naturales, n. s. 16(1), 2014 




Fig. 1. Anatomia caulinar normal de Prosopis caldenia. A, CT (corte transversal) de tallo en crecimiento primario; 
B, CT de tallo en crecimiento secundario sin agallas, tincion: toluidina; C, xilema secundario de tallo sin agallas 
en CT, tincion: toluidina; D, xilema secundario de tallo sin agallas en CT, tincion: lugol; E, xilema secundario 
de tallo sin agallas en CLT (corte longitudinal tangencial), tincion: toluidina. Referencias: C, colenquima; Cl, 
clorenquima, E, epidermis uniestrata con cuticula; F, fibras; FI, floema; PA, parenquima axial; PM, parenquima 
medular; R, radio xilematico, V, vasos; X, xilema. 
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Fig. 2. A. Posturas de Tetradiplosis panghitruz en tallos de P. caldenia, huevos no eclosionados. Figs. B-D Tallo de 
P caldenia con agallas inducidas por Tetradiplosis panghitruz ; B, CT del tallo en crecimiento secundario, tincion: 
toluidina; C, detalle del parenquima cortical, tincion: toluidina; D, tallo con la corteza parcialmente removida 
mostrando las camaras larvales; CL, camara larval; H, huevo; L, larva; parenquima cortical. 
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larva I en la galerfa formada inmediatamente de- 
bajo de la corteza. Externamente y a simple vista 
es casi imperceptible la presencia de las larvas 
del inductor en el tallo, no hay orificios de salida 
del inductor y el engrosamiento y la coloracion 
del tallo afectado es similar al tallo normal (Figs. 
2.D, 3.A). Cuando retiramos el tejido cortical y 
el floema se observan varias cavidades separa- 
das entre si, alargadas, degas en los extremos, 
con section aproximadamente triangular, son las 
camaras larvales en formation (Fig. 2.D). Cada 
camara a modo de galeria esta dispuesta en for¬ 
ma paralela al eje mayor del tallo y contiene una 
larva I de T. panghitruz. Las camaras estan en el 
primer anillo de crecimiento del xilema, con las 
caras radiales rodeadas por xilema y la cara tan- 
gencial externa limitada por la zona cambial, de 
manera que cuando se retira la corteza completa 
quedan al descubierto las cavidades de las cama¬ 
ras conteniendo las larvas facilmente visibles. La 
larva I tiene una coloracion anaranjada caracte- 
ristica y se mueve libre y activamente sobre las 
paredes de la camara (Fig. 2.D). En el transcorte 
del tallo afectado se observan claramente como 
las camaras aparecen distribuidas en el primer 
anillo de crecimiento del xilema secundario y 
en ningun caso estan en contacto con la medula 
parenquimatica (Fig. 3.B). Ahora, las secciones 
transversales de las camaras varian de triangu¬ 
lar a oval o redondeada. Sobre las paredes de la 
camara se distinguen grupos de celulas paren¬ 
quimaticas redondeadas, de mayor tarnano que 
las parenquimaticas axiales y radiales del leno, 
con paredes celulares delgadas y con abundantes 
puntuaciones (Figs. 3.D, 3.E). Estas celulas estan 
al alcance de la larva y constituirian las celulas 
nutritivas de la larva. Las porciones mas profun- 
das de las camaras y proximas a la medula estan 
rodeadas de xilema normal, mientras que en el 
extremo opuesto, las porciones mas distales a la 
medula estan rodeadas de xilema anomalo. Este 
tejido anomalo es marcadamente homogeneo, los 
vasos son escasos y de pequeno diametro, predo- 
minan las celulas parenquimaticas con paredes 
gruesas y las fibras con paredes celulares gruesas 
y lignificadas (Fig. 3.C, 3.D). 

En primavera, en los tallos con T. panghitruz 
se observa externamente una portion notable- 
mente engrosada respecto al tallo normal (Fig. 
4.A). Ahora la agalla es facilmente distinguible, 
tiene generalmente forma alargada y coloracion 
verdosa. La superficie externa es suave y no se 
observan los futuros orificios de salida pero ya 
estan formados debajo de la corteza. En esta 
etapa del desarrollo de la agalla, el crecimiento 


en grosor del tallo implica un incremento de la 
longitud de cada camara larval. La galeria pre- 
existente de la camara formada por la larva I se 
continua con una nueva galeria aproximadamen¬ 
te perpendicular al eje del tallo y que llega hasta 
la zona cambial (Fig. 4.B). En esta zona se en- 
cuentra el futuro orificio de salida del inductor 
que permanece cubierto por la corteza y es man- 
tenido y moldeado por la actividad de la larva. 
Al retirar la corteza en una agalla recientemente 
colectada, es muy frecuente observar a la larva 
moviendose activamente en las inmediaciones 
del futuro orificio de salida. La agalla en creci¬ 
miento puede contener una o mas camaras larva¬ 
les, con una larva II por camara. Las agallas uni 
o bicamerales suelen presentar el engrosamiento 
anormal del tallo principalmente hacia un lado 
del organo resultando en una agalla con simetria 
bilateral (Fig. 4.C). En las agallas multicamera- 
les, el engrosamiento es uniforme alrededor de 
la circunferencia del organo y la simetria de la 
agalla es radial (Fig. 4.D). En el transcorte de la 
agalla multicameral se han registrado hasta siete 
secciones de camaras dispuestas alrededor de la 
medula. 

A medida que el tallo afectado crece, aumen- 
ta en diametro y volumen por el desarrollo del 
xilema secundario anomalo, particularmente por 
la proliferation del parenquima xilematico. Los 
vasos son escasos confiriendo al xilema un aspec- 
to homogeneo y dificultando la identification de 
los anillos de crecimiento. En corte longitudinal 
los vasos presentan un trayecto sinuoso. El pa¬ 
renquima axial predomina en cantidad sobre los 
vasos y las fibras y constituye la mayor parte del 
cuerpo de la agalla (Figs. 4.E). Las celulas tienen 
paredes engrosadas y lignificadas confiriendo al 
parenquima axial un aspecto fibroso. El paren¬ 
quima radial forma numerosos radios anchos y 
lignificados. En el corte longitudinal tangencial 
los radios xilematicos son sinuosos, confluentes y 
tienen contorno irregular (Figs. 4.F, G) a diferen- 
cia de los radios xilematicos de los tallos norma¬ 
ls, los cuales tienen contorno oval y estan bien 
separados uno de otro (Fig. l.E). En la proximi- 
dad de la cavidad de la camara estos radios con- 
fluyen en un estrato de celulas lignificadas para 
formar las paredes de la camara y dar soporte a 
varias capas de celulas parenquimaticas no ligni¬ 
ficadas (Fig. 4.F). Estas capas parenquimaticas 
limitan la superficie interna de la cavidad y estan 
en contacto con la larva. El tejido que rodea el 
futuro orificio de salida es un parenquima hiper- 
plasico, sin cloroplastos ni almidon y con paredes 
celulares delgadas. En esa zona el floema normal 
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Fig. 3. Tallo de P. caldenia con agallas inducidas por Tetradiplosispanghitruz. A, morfologia externa del tallo afectado; 
B, CT de agalla multicameral; C, CT del tallo afectado al nivel de una camara larval, tincion: toluidina; D, CT del tallo 
afectado al nivel de una camara larval, tincion: toluidina; E, detalle de las celulas parenquimaticas modificadas en el 
interior de la camara larval, tincion: toluidina; C, camara larval; CN, celula nutritiva; XA, xilema anomalo. 
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desaparece y se observan pocas esclereidas aisla- 
das. El almidon se observa en los parenquimas 
xilematico axial y radial anomalos y alejados de 
la cavidad de la camara. 

A mediados y fines del verano las agallas con- 
tienen las larvas III que completan su desarro- 
llo en el interior de la camara para dar lugar a 
la pupa del inductor. En esta fase de desarrollo 
(Fig. 4.H) la agalla no incrementa el tamano, la 
camara larval conserva su forma y comienzan a 
observarse externamente algunos orificios de sa- 
lida del inductor como resultado de la emergen- 
cia de los primeros adultos. Frecuentemente se 
observan las exuvias pupales en los orificios de 
salida. Las caracterfsticas histologicas de la aga¬ 
lla en esta etapa son similares a las caracterfsti¬ 
cas de la agalla en crecimiento, las celulas paren- 
quimaticas axiales y radiales del xilema anomalo 
engrosan sus paredes y se lignifican. Las celulas 
parenquimaticas axiales, en particular, adquie- 
ren el aspecto de esclereidas. 

DISCUSION 

Los estados inmaduros de T. panghitruz com¬ 
pletan su desarrollo en el interior de la agalla, 
que permanece en el arbol durante todos los esta¬ 
dos fenologicos del calden. La larva I es el estadio 
invernante de T. panghitruz y en el ciclo de vida, 
es el que presenta mayor duration. Segun estas 
caracterfsticas y de acuerdo a la clasificacion pro- 
puesta por Yukawa & Rohfritsch (2005), el ciclo 
de vida de T. panghitruz corresponde a la estra- 
tegia tipo II B. 

Las alteraciones inducidas por T. panghitruz 
en tallos de P caldenia resultan en agallas con si- 
metrfa bilateral o radial acorde a la definition de 
agalla de Raman (2007). Cuando la oviposicion 
y la eclosion del huevo son sucesos que ocurren 
fuera de los tejidos vegetales, el inductor esta ex- 
puesto al ataque de parasitoides, a la desecacion 
o a la depredation (Yukawa & Rohfritsch, 2005). 
Si bien en este trabajo no se estudio la mortali¬ 
dad de T. panghitruz en ese perfodo, desde la ovi¬ 
posicion hasta la entrada de la larva a los tejidos 
del tallo, el hecho de que la larva recien emergida 
no se desplaza sobre el tallo, sino que ingresa al 
tallo en el mismo lugar en que la hembra coloco 
el huevo podrfa ser una estrategia para reducir 
las causas de mortalidad. Por otra parte, consi- 
derando que los huevos son colocados en hileras 
y que la larva I ingresa a los tejidos del tallo en 
el sitio donde se coloco el huevo, la mortalidad en 
ese perfodo podrfa modificar la proximidad de las 
larvas I vivas en una hilera de oviposicion. Si las 


larvas I estan proximas podrfan generar agallas 
bi y multicamerales, bilaterales o radiales. Si las 
larvas I estan suficientemente distanciadas po¬ 
drfan generar agallas unicamerales y bilaterales. 
Esto podrfa explicar la diversidad de morfologfas 
de las agallas de T. panghitruz. El sitio donde la 
larva se alimenta dentro de la cavidad de la ca¬ 
mara determina la forma de la agalla (Price et 
al., 1987). En las agallas con una o dos camaras y 
con simetrfa bilateral se ve claramente que el en- 
grosamiento del tallo ocurre en el lado del organo 
donde la larva se alimenta. 

En el presente estudio las caracterfsticas ana- 
tomicas de los tallos jovenes de P. caldenia sin 
agallas y la presencia de almidon y cristales en 
los tallos normales son acordes a las caracterfsti¬ 
cas citadas por Cozzo (1951), Tortorelli (1956) y 
Castro (1994). 

Acorde a la observation de Martinez (2009) el 
principal tejido del tallo afectado por la presencia 
de T. panghitruz es el xilema secundario. Como 
otras agallas inducidas por cecidomidos, las aga¬ 
llas de T. panghitruz exhiben una especializacion 
y zonacion de tejidos (Oliveira & Isaias, 2010) y 
podrfan ser consideradas agallas prosoplasmicas 
(Kraus, 2009). 

En el proceso de formacion de las agallas, los 
estadios descriptos por Kraus (2009): incipiente, 
de crecimiento, de maduracion y de senescencia 
fueron identificados en la formacion de las agallas 
de T. panghitruz. El estadio de inicio o incipiente 
esta asociado a la actividad de la larva I cuando 
emerge del huevo e induce los primeros cambios 
en los tejidos vegetales. En este estadio la aga¬ 
lla es inconspicua externamente y los primeros 
cambios que ocurren despues de la entrada del 
inductor es la hipertrofia de las celulas parenqui¬ 
maticas corticales. Yukawa & Rohfritsch (2005) 
senalan que el comportamiento de alimentation 
de la larva inductora estimula el crecimiento 
celular. Estas celulas en contacto con la larva, 
constituirfan el primer tejido nutritivo de la lar¬ 
va (Price et al., 1987; Raman, 2011; Oliveira & 
Isaias, 2010). 

El estadio de crecimiento involucra la forma¬ 
cion de la camara larval, la diferenciacion de las 
zonas que conforman la agalla y el aumento de la 
biomasa de la agalla (Kraus, 2009). En las agallas 
de T. panghitruz, el estadio de crecimiento se ex- 
tiende desde mediados del verano, cuando la ca¬ 
mara larval esta en formacion y contiene celulas 
hipertrofiadas expuestas hacia la cavidad de la 
camara y en contacto directo con la larva. Estas 
serfan celulas nutritivas acorde a lo descripto en 
otras agallas (Price et al., 1987; Raman, 2011; 
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Fig. 4. Tallo de P. caldenia con agallas inducidas por Tetradiplosis panghitruz. A, morfologia externa del 
tallo afectado; B, section longitudinal del tallo afectado mostrando dos camaras larvales; C, CT de una agalla 
unicameral; D, CT de una agalla multicameral; E, detalle del xilema anomalo, tincion: safranina/verde rapido; F, 
CLT a nivel de la camara larval, tincion: toluidina; G, CLT del xilema anomalo, tincion: safranina/verde rapido; H, 
CT de una agalla multicameral madura; CL, camara larval, L, larva, PA, parenquima axial; R, radios xilematicos; 
XA, Xilema anomalo. 
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Oliveira & Isaias, 2010). La larva I inverna en la 
agalla en crecimiento y en la primavera, cuando 
el cambium se reactiva, la actividad de las lar- 
vas I y II produce un aumento de la masa y del 
volumen de la agalla. El xilema secundario expe- 
rimenta fundamentalmente hiperplasia, el tallo 
afectado incrementa en grosor, la agalla aumenta 
en volumen, es evidente externamente y en su 
interior se completa la formacion de las camaras 
larvales (Oliveira & Isaias, 2010; Oliveira et al., 
2010). Los fenomenos de hipertrofia celular e hi¬ 
perplasia de los tejidos han sido document ados 
como eventos frecuentes y determinates en la 
formacion de agallas (Oliveira & Isaias, 2010). 
En el siguiente estadio, el de maduracion, la aga¬ 
lla conserva aproximadamente el diametro alcan- 
zado en el estadio de crecimiento y contiene en 
su interior larvas III y a veces pupas. El estadio 
de senescencia comprende el periodo posterior a 
la emergencia de los adultos caracterizado por 
la degradation de los tejidos y por su coloniza¬ 
tion (Kraus, 2009). En el caso de T. panghitruz 
las agallas senescentes perduran en la planta, su 
coloration se torna marron y son evidentes los 
orificios de emergencia. 

Las agallas de T. panghitruz cuando contie- 
nen las larvas I y II que se desplazan libremente 
dentro de la camara exhiben los principales cam- 
bios en forma, anatomia y tamano, mientras que 
cuando contienen la larva III, no ocurren cam- 
bios importantes. Esto sugiere que los periodos 
de mayores cambios en la morfogenesis de la 
agalla son el incipiente y el de crecimiento y que 
la actividad de la larva es un factor clave para 
producir y mantener los cambios (Cook, 1904; 
Oliveira et al., 2010; Kraus et al., 2002). 

La identification de tejidos con funcion nu- 
tritiva, de proteccion y mecanica en la anatomia 
de la agalla caulinar de T. panghitruz coincide 
con lo descripto para otras agallas de cecido- 
midos (Dorchin et al., 2003; Oliveira & Isaias, 
2010; Oliveira et al., 2010). En la agalla de T. 
panghitruz se identified como el tejido nutritivo 
del inductor al estrato interno de tejido paren- 
quimatico no lignificado que tapiza la cavidad de 
la camara y que esta en contacto directo con la 
larva. El estrato de tejido lignificado y uniforme 
que sostiene al tejido nutritivo constituiria las 
paredes de la camara con funciones fundamen¬ 
talmente estructurales. El tejido mas externo, 
notoriamente homogeneo, lignificado, con acu- 
mulacion de almidon y que representa el mayor 
volumen de los tejidos de la agalla, es el tejido 
que forma el cuerpo de la agalla. Este tejido que 
provee de carbohidratos, agua y proteccion a la 


larva y da soporte mecanico a la agalla constitu- 
ye la corteza de la agalla (Rohfritsch, 1999). La 
lignificacion de las celulas contribuiria al soporte 
de la estructura de la agalla y a la proteccion me¬ 
canica contra especies parasitoides (Price et al., 
1986; Dorchin et al., 2003; Stone & Schonrogge, 
2003; Oliveira et al., 2010) que han sido regis- 
tradas en las agallas de T. panghitruz (Martinez 
et al., 2013). El almidon es una sustancia de re- 
serva usual en el xilema de tallos normales de P. 
caldenia (Tortorelli, 1956; Castro 1994). En co- 
incidencia con lo observado en otras agallas, en 
las agallas estudiadas el almidon se acumula en 
celulas alejadas del tejido nutritivo (Rohfritsch, 
1999; Raman, 2007; Oliveira et al., 2010). En 
las agallas caulinares maduras con larvas III y a 
veces pupas de T. panghitruz la acumulacion de 
almidon es menos evidente posiblemente porque 
la accion de alimentacion de la larva es menos 
intensa. Esto es acorde a lo indicado por Oliveira, 
et al. (2010), el gradiente de almidon en el tejido 
de la agalla de cecidomidos es mantenido por la 
accion de alimentacion de la larva y el gradiente 
desaparece en la agalla senescente. 

En las agallas de T. panghitruz las celulas nu- 
tritivas hipertrofiadas se disponen en forma dis- 
continua sobre las superficies internas de la ca¬ 
mara larval, similar a lo reportado por Rohfritsch 
(1999) en agallas foliares. Principalmente en las 
agallas incipient es, las celulas nutritivas agran- 
dadas tienen paredes celulares delgadas con 
abundantes puntuaciones y son facilmente visi¬ 
bles. Es posible que la larva I obtenga el alimento 
a traves de las puntuaciones de las paredes ce¬ 
lulares sin matar a las celulas nutritivas como 
fue citado para Physemocecis hartigi (Liebel) 
(Rohfritsch, 1999). 

CONCLUSIONES 

Tetradiplosis panghitruz. induce agallas uni 
y multicamerales en los tallos jovenes de P calde¬ 
nia. Las agallas son lenosas y el morfotipo de la 
agalla esta caracterizado por engrosamientos del 
tallo que resultan en estructuras alargadas con 
simetrfa radial en agallas multicamerales y con 
simetrfa bilateral en agallas uni-bicamerales. 

Los estados inmaduros (larva y pupa) de T. 
panghitruz completan su crecimiento y madura¬ 
cion en el interior de las agallas. Cada camara 
contiene una larva que atraviesa por tres esta- 
dfos larvales, las larvas I y II son las que inducen 
las principales alteraciones en los tejidos vegeta- 
les. El adulto emerge a traves del orificio de sa- 
lida. La estrategia del ciclo de vida es de tipo II 
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B segun la clasificacion de Yukawa & Rohfritsch 
(2005), la larva I es el estadio invernante y con 
mayor duration. 

En la ontogenesis de la agalla se suceden los 
estadios de inicio, crecimiento, maduracion y se- 
nescencia. En el area de estudio, a principios y 
mediados del verano se comienzan a ver las aga¬ 
llas incipient es, en otono, invierno y en la prima- 
vera se encuentran las agallas en crecimiento y 
a fines de la primavera y principio del siguiente 
verano se observan las agallas maduras y senes- 
centes. 

Durante la ontogenesis de la agalla hay alte- 
raciones en el parenquima cortical, en el floema 
secundario y principalmente en el xilema secun- 
dario. Este tejido es el que experimenta las mayo- 
res modificaciones, fundamentalmente hay alte- 
raciones en la estructura y en la cantidad relativa 
de sus tipos celulares. En las agallas incipientes y 
en crecimiento se identifica claramente un tejido 
nutritivo y en la agalla en crecimiento se ve la 
zonacion de tejidos especializados caracteristicos 
en otras agallas de cecidomidos, un tejido nutri¬ 
tivo compuesto por celulas hipertrofiadas y por 
capas de tejido parenquimatico hiperplasico y un 
tejido lignificado con funciones protectoras y es- 
tructurales. 
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